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Conceptos e índices relacionados con la diversidad
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Resumen
La diversidad, como una de las características principales susceptibles de ser medidas

para describir una comunidad o un ecosistema, ha sido objeto de fuerte atención por los ecó-

logos. El concepto de diversidad ha generado muchas controversias tanto semánticas como de

contenido y no menos polémica es la dilucidación de cuáles son los factores que la determi-

nan. Ante definiciones tan variadas del concepto de diversidad y las confusiones que ha ge-

nerado, Hurlbert (1971) ha llegado a proponer la suspensión de su uso. Una alternativa, al pa-

recer más conveniente, propuesta por Peet (1974) es emplearlo como concepto genérico que
engloba los conceptos específicos de riqueza, heterogeneidad y equitatividad. Cuando se

hurga en tanta contradicción entre los criterios de cuáles son los índices de diversidad más
adecuados y sobre cómo utilizarlos, se puede llegar a la conclusión sobre cuán subjetivas son

éstas y que no hay una solución única para todos los problemas. Es conveniente usar un

grupo de índices que se complementen entre sí o que permitan explorar distintos ángulos del

problema, y dependiendo de los objetivos de la investigación o prospección.

Abstract
Diversity, as one of the principal appraisable characteristics to describe a community or

an ecosystem, has been object of great attention by ecologists. The concept of diversity has ge-

nerated many semantic as well as content related controversies. The identification of the fac-

tors involved in diversity is not less polemic. Because of the so different definitions of the

concept of diversity and the confusions that it has generated, Hurlbert (1971) has arrived

to propose the suspensión of its use. An apparently more convenient alternative, proposed by
Peet (1974), is to employ diversity as a generic concept that includes the more specific con-

cepts of richness, heterogeneity and equitability. When one stirs in so much contradiction

between the criteria about which are the most adequate Índices of diversity and on how to

use them, it can be arrived to the conclusión of the subjective character of those criteria and that

there is not a unique solution for all the problems. It is convenient to use a group of Índices that

are mutually complementary or that permit to explore different angles of the problem, and
that depend on the objectives on the research or survey.
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CONCEPTODEDIVERSIDAD

La diversidad es una de las características susceptibles de ser medidas de un ecosistema

(o también un taxoceno), al igual que la productividad, la biomasa, la densidad, etc. Ella

refleja la complejidad y la estructura del sistema en cuestión (Pecenko, 1982).

El concepto de diversidad es uno de los temas centrales de la ecología y su medición

es un campo fértil de polémicas (Magurran, 1988). Incluso ha sido negado como concepto

por Hurlbert (1971) quien manifiesta que la diversidad como tal no existe y sugiere

prematuramente el abandono del término por los problemas semánticos, conceptuales y téc-
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nicos a que está sujeto (Hill, 1973; Ludwig y Reynolds, 1988). A pesar del gran interés

existente en ese concepto y de su amplia utilización en las investigaciones ecológicas en

los últimos años, resultaba realmente incómoda la no existencia de una definición gene-

ralmente aceptada de la diversidad.

MacArthur (1972), quien fuera el que con sus obras (MacArthur, 1957, 1958,

1961), junto con Hutchinson (1959), inspirara a muchos ecólogos a dedicarse a la ex-

plicación de los patrones de diversidad en la naturaleza, llegó a expresar que ya el

tiempo de la diversidad había caducado. En ese sentido, Eberhardt (1969), Austin

(1968), McIntosh (1967) asumieron la misma posición.

Eberhardt consideraba que la diversidad entrañaba una confusión de conceptos, defi-

niciones, modelos y medidas (índices), y expresó: "si la diversidad ha de continuar ju-

gando un papel productivo en las investigaciones ecológicas, es necesario un acuerdo en

la definición de los muchos conceptos que la constituyen".

Pecenko ( 1 982), por su parte, plantea que a diferencia de otras medidas del ecosistema,

tales como la productividad, la determinación de la diversidad y la interpretación de sus

valores dependen en gran medida del concepto asumido, y son difíciles debido a que el sis-

tema de medidas adecuado está insuficientemente elaborado.

Muchos autores han sugerido índices de diversidad apropiados a sus respectivos es-

tudios, de los cuales ninguno puede ser considerado a priori correcto para aplicaciones ge-

nerales (Peet, 1974; Magurran, 1988).

Según Peet (1974), la diversidad, en esencia, siempre ha sido definida por los índices

usados para medirla y no ha adquirido la uniformidad requerida para el establecimiento claro

de ideas e hipótesis. Además, sugiere que la diversidad viene a ser algo así como un racimo

de ideas, y que el progreso de la ecología como en toda ciencia depende de definiciones

de términos y conceptos precisos y no ambiguos.

No obstante todo este problema semántico de definición de conceptos y de términos,

es indiscutible que subyacente a ese laberinto de ideas y confusiones, magistral y sintéti-

camente descrito por Peet (1974), existen en los sistemas ecológicos características es-

tructurales relacionadas con la riqueza de especies y con el patrón de abundancia rela-

tiva de éstas, que innegablemente están asociadas a fenómenos o factores ambientales

que, según Pielou (1975), operan casuísticamente a escala ecológica o evolutiva. Las

medidas de diversidad son consideradas como indicadoras del bienestar de los sistemas eco-

lógicos (Magurran, 1988).

De hecho son incontables los aciertos (con excepciones, al parecer dudosas) obtenidos

en la utilización de esas características en el quehacer de los ecólogos. Estos aciertos se han

derivado (independientemente de los índices y semántica empleados) de una valoración

realista del alcance de los objetivos y de una correcta interpretación de los resultados. En

otras palabras, los fracasos en la aplicación de índices relacionados con la "diversidad" ge-

neralmente parecen deberse a lo siguiente: a) haberse pretendido más de lo que pueden dar;

b) una interpretación superficial; c) no haber tenido en cuenta ciertas condiciones específicas

bajo las cuales los índices pueden comportarse de manera imprevista y d) deficiencias

en las hipótesis que relacionan esos índices con las condiciones ambientales; en fin, su pre-

tendido uso como una "varita mágica" que lo debe resolver todo.
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A pesar de todas las advertencias y cuestionamientos, los índices de diversidad si-

guen siendo muy populares entre los ecólogos (Ludwig y Reynolds, 1988).

Green (1979) refiere pragmáticamente que el uso de los índices de diversidad en es-

tudios aplicados deben ser justificados por su valor empírico más que por su basamento

teórico. El valor empírico de dichos índices es posteriormente resaltado por Magurran

(1988) al aludir su gran utilidad en el monitoreo ambiental y el manejo de conservación.

Hill (1973) alega que "la desesperanza" (de Hurlbert) afortunadamente es prematura

y que cuando sea cuidadosamente definida de acuerdo con una notación adecuada, la di-

versidad puede ser tan inequívoca como cualquier otro parámetro ecológico". El mismo

autor considera a la "diversidad" como un parámetro medible, simple y útil, cuyos valo-

res pueden ser explicados por una variedad de teorías. Margalef (1980), por su parte, ve

en ese concepto un contenido biológico fundamentado en las leyes de la termodinámica

y de la cibernética (teoría de la información).

Según Peet (1974), bajo el título de diversidad se encuentran unidos un número de con-

ceptos: número o riqueza de especies, heterogeneidad y equitatividad. De este modo, la di-

versidad quedaría definida de forma genérica como un cuerpo de conceptos relacionados

con la estructura de los sistemas ecológicos (Peet, 1974). Así, los índices que miden a esos

conceptos se les denominan genéricamente índices de diversidad, y específicamente a

los que corresponden a los conceptos componentes: índices de riqueza, índices de hete-

rogeneidad e índices de equitatividad.

Magurran (1988) agrupa a los indicadores de diversidad en: índices de riqueza, ín-

dices basados en las abundancias relativas de las especies, y modelos de abundancias de

las especies. Aunque diferente, esta agrupación no contradice conceptualmente la anterior.

Ahondando en esa terminología, a continuación se exponen los tres conceptos (Peet,

1974; Krebs, 1989):

Riqueza de especies: El concepto más viejo y usado de la diversidad es el número de

especies. Este término se hizo impopular por ser realmente difícil aseverar que éste pudiera

ser determinado con certeza. Por ello McIntosh (1967) sugiere el término alternativo de

riqueza de especies que de una forma u otra relaciona al número de especies encontradas

con la cantidad de individuos colectados o el área de la muestra (medida de esfuerzo de

muestreo). En este caso las comparaciones se hacen tomando en cuenta un número de

individuos o áreas uniformes.

Hurlbert (1971) designó el término densidad de especies como el número de espe-

cies encontradas en una unidad de área. A éstos tipos de índice Auclair y Goff (1971) le

denominaron índice de variedad. A los índices de riqueza referidos a número de individuos

Magurran (1988) los denomina índices de riqueza numéricos; y a los referidos a área, ín-

dices de densidad de especies.

Según Peet (1974), la riqueza de especies es un indicador de la "opulencia" o "exu-

berancia" de una comunidad. Además, expresa que los índices de riqueza, basados di-

rectamente en el número de especies, se clasifican en dos tipos:

1 . Número de especies por muestra. Es la forma más básica y general de medir la di-

versidad. Sin embargo, es afectado por la selección arbitraria del tamaño de la muestra y
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por el error potencial en la determinación del número de especies. Una alternativa es

comparar el número de especies de muestras con igual número de individuos (Ludwig y

Reynolds, 1988). Este valor puede darse para un número fijo preestablecido de individuos,

por ejemplo, n° de especies de peces para 1000 peces colectados (Magurran, 1988).

2. Tasa de incremento del número de especies con el aumento del tamaño de la

muestra, o sea del esfuerzo de muestreo. Ese tipo de medida está libre de tener que reali-

zarse una selección arbitraria de un tamaño de muestra estándar pero depende del cono-

cimiento de la relación funcional matemática subyacente entre el número de especies y el

tamaño de la muestra, y de la suposición de que esa relación funcional se mantiene cons-

tante en las muestras que se comparan. Entre estos índices, unos se expresan de forma

numérica (R
}

de Margalef (1951), R
2

de Odum, Cantlon y Corniker (1960), R
3

de

Menhinick (1964), y los estimados de riqueza de especies por los métodos de jack-knife

y bootstrap) y otros de forma gráfica que reflejan el incremento esperado o real del número

de especies con el tamaño de la muestra (curvas rarefacción de Sanders, 1968 y de

Hurlbert, 1971; y curvas acumulativas reales con muestras cuya secuencia de cálculo debe

ser permutada para obtener curvas promedio suavizadas).

Heterogeneidad: Este concepto doble o mixto de la diversidad, enlaza a la riqueza de

especies con el grado de homogeneidad de la abundancia relativa de las especies com-

ponentes. No es lo mismo una comunidad con 5 especies igualmente abundantes, que

otra también con 5 especies donde una sola de ellas comprende el 95% de los individuos.

Este concepto encierra un contenido probabilístico. Por ejemplo, dos individuos selec-

cionados al azar más difícilmente pertenecerán a la misma especie si la muestra se toma

de la primera comunidad. Desde esta perspectiva la comunidad con 5 especies igual-

mente abundantes aparenta tener más especies a pesar de que ambas son iguales en ese sen-

tido. Las condiciones ecológicas inherentes, naturalmente, tampoco serán iguales. A este

concepto muy frecuentemente se le considera sinónimo de diversidad.

El término heterogeneidad fue sugerido por Good (1953) y Leti (1965) y parece me-

nos ambiguo que el de diversidad, por lo que Peet (1974), Krebs (1989) y Magurran
(1988) lo consideran recomendable.

Los índices de heterogeneidad ignoran completamente un aspecto importante de la

estructura numérica de las comunidades (exceptuando los de tipo gráfico, como se verá más

adelante). No brindan información de cuales son las especies más comunes o más raras (Be-

gon, Harper y Townsend, 1990).

Estos índices se conocen como métodos univariados de indicación, ya que las abun-

dancias relativas de las especies de un lugar o momento son reducidas por éstos a un solo

valor o índice (índice especie-independientes). Warwick y Clarke (1991) consideran a

estos índices menos sensibles a los cambios de las comunidades que los métodos multi-

variados de clasificación u ordenación, los cuales comparan las comunidades sobre la

base de la identidad de las especies componentes, así como de sus abundancias relativas

(método especie-dependiente). Sin embargo, reconocen que los univariados son más fá-

ciles de interpretar. El uso de los índices univariados combinado con la información so-

bre la identidad de las especies dominantes, debe compensar notablemente la desventaja
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de estos con respecto a los métodos multivariados. Con ello no se niega la gran utilidad que

brindan estos últimos (sobre esto se tratará con más detalles en otro lugar).

Según Hill (1973) existe un número potencial infinito de índices de diversidad dis-

ponibles que se relacionan por medio de la fórmula de Renyi (1961) quien definió: H =

ln (N ) como la entropía generalizada del orden a.

Así, se tiene que: N
a

= (p
a + p 2

a + p 3

a
.... + p n

a

)

1/(l a)

, donde:

N
a

es el aésimo "orden" de la diversidad y p n
es la abundancia proporcional de la ené-

sima especie. Cuando a = 0, N
Q

es el número total de especies en la muestra.

N^ = recíproco de la abundancia relativa de la especie más rara. N = Número total de

especies presentes.

N
]

= Exp [H'] ó e
H

, donde H' es el índice de Shannon (Shannon y Weaver, 1949) que

es del tipo I. Este número de Hill representa el número de especies abundantes. =

l/X\ que es el recíproco del índice de Simpson (1964) que es del tipo II. Este número de

Hill representa el número de especies muy abundantes.

= recíproco de la abundancia relativa de la especie más común (o sea el recíproco

del índice de Berger-Parker, 1970).

Comose ve, existiría una gama infinita de índices posibles correspondientes a los va-

lores que se le asignen al parámetro a. Igualmente puede observarse que los índices ge-

nerados por los números de diversidad de Hill varían en su sensibilidad a los cambios de

las especies raras o de las más abundantes. Según Ludwig y Reynolds (1988), los números

de diversidad de Hill (1973) son muy atractivos para los ecólogos.

Los índices de heterogeneidad del tipo I son definidos como los más sensibles a los cam-

bios en las especies raras de la muestra (Hill, 1973), debido a que la proporción de cada

especie es multiplicada por su propio logaritmo (Risser y Rice, 1971). El ejemplo más fre-

cuente es la fórmula de Shannon y Weaver (H'). Hill (1973), Peet (1974) y Magurran

(1988) recomiendan la fórmula exponencial de este índice (número de diversidad de Hill

N ) por razones de interpretación (Exp [H'] = antiln H'). En este caso la métrica deja de ser

logarítmica y se hace lineal. Además, la unidad es en número de especies, por lo que

brinda una información más biológica (número de especies bajo una supuesta total equi-

tatividad en la muestra). Esta forma aumenta la habilidad de discriminación entre comu-

nidades, según refiere Magurran (1988).

Los índices de heterogeneidad del tipo II son más sensibles a los cambios en las especies

más comunes (Whittaker, 1965; Hill, 1973; Peet, 1974; y Krebs, 1989), ya que tie-

nen elevadas al cuadrado las abundancias relativas de cada especie (Risser y Rice,

1971). El ejemplo más conocido es el de Gini (1912), que no es más que el complemento

del índice de dominancia de Simpson. Williams (1964), Hill (1973), Peet (1974) y

Magurran (1988) sugieren el uso del inverso de Simpson (1949) para aplicaciones ge-

nerales (S^, = \/X). En este último caso la unidad (como ya vimos al tratar los números de

Hill) es también en especies y el poder de discriminación es mayor.

El índice de Shannon (H') mide el grado promedio de incertidumbre en la predicción

de cual es la especie a la que pertenece un individuo seleccionado al azar de un conjunto,

mientras que el de Simpson (V) es la probabilidad de que dos individuos tomados al azar

pertenezcan a la misma especie.
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Una forma interesante y efectiva de reflejar la diversidad es el método gráfico-distri-

bucional de Frontier (1985) que consiste en los llamados diagramas de rangos-frecuen-

cias (DRF). En la abcisa (rangos) aparecen las especies ordenadas por orden de abun-

dancia (absoluta o relativa) y en la ordenada, la abundancia absoluta o relativa de ellas.

La dificultad de índole gráfica que entraña comparar curvas hiperbólicas generadas por

varias comunidades se resuelve aplicando logaritmos a los valores de la ordenada y, me-

jor aún, haciéndolo también en la abcisa, para lograr de este modo una mayor separación

de las curvas. Estas curvas portan mayor información, dado el carácter mixto de la hete-

rogeneidad (una representación global más detallada) que un simple valor numérico. En

estas curvas se pueden indicar las especies representadas con abreviaturas o símbolos,

incrementándose el valor descriptivo del diagrama. Cuando la diversidad es baja el diagrama

es cóncavo y, cuanto más elevada es ésta, tiende a hacerse más convexo.

La presencia de mesetas o escalones en el diagrama indica la superposición de co-

munidades (estratos o mosaicos) en el muestreo. Este tipo de sesgo de muestreo es bastante

frecuente, y puede ser difícil de evitar en biotopos de compleja geometría o en comunidades

con individuos que realizan grandes desplazamientos activos o pasivos de sus compo-

nentes (peces y plancton, por ej.) (Frontier, 1985; Frontier y Pichod- Víale, 1991).

En los diagramas siempre se observa una brusca caída (ruptura de pendiente) en la

zona de rangos inferiores (a la derecha), lo que se debe a la ausencia en la muestra de las

especies más raras. Por la extrapolación de la tendencia general de la curva se puede es-

timar el número de especies de la comunidad con el valor en que dicha línea extrapolada

corta a la abcisa (Frontier, 1985; Frontier y Pichod- Víale, 1991). De esta manera el dia-

grama brinda también un índice de riqueza de especies.

Del modelo de rangos-frecuencias de las series logarítmicas proviene el índice de di-

versidad alfa (índice a) muy recomendado por Magurran (1988) aún para muestras que

no sigan ese patrón de distribución. Según Magurran (citando a E. R. Taylor), este índice

es el que mejor discrimina diferencias sutiles entre comunidades, y además está más de-

terminado por las especies moderadamente abundantes que por las dominantes y las raras.

Otro método gráfico-distribucional es el de las curvas K-dominancia de Lambshead,

Platt y Shaw (1983). Este consiste en la obtención de la curva acumulativa de las abun-

dancias relativas de las especies (en porcentajes y en el eje de la ordenada) siguiendo el or-

den decreciente según las categorías de las especies por su abundancia (en la abcisa).

Cuánto más elevada es la curva, se supone que más afectada se encuentra la comunidad

estudiada. A diferencia del método anterior, éste no permite tener una idea de cuántas

especies faltan por encontrar.

Cuando estas curvas se cruzan no se puede realizar la comparación aunque, según

Magurran (1988) ello no deja de tener valor informativo sobre diferencias en cuanto al

grado de dominancia.

Otro método gráfico, recomendado por Krebs (1989), es la curva de Whittaker que re-

laciona el logaritmo de la abundancia (ordenada) con el rango de la especie (abcisa). La

forma de la curva indica qué modelo se ajusta a los datos: serie logarítmica si es casi

recta, o curva log-normal si es sigmoidal.

Los métodos gráficos resultan visualmente inconvenientes cuando se trata de refle-

12



Conceptos e índices de diversidad

jar y comparar muchas curvas en un mismo gráfico. No obstante, su uso es muy reco-

mendable al menos durante el proceso de análisis e interpretación de la información.

Equitatividad o regularidad (evenness): Este concepto representa el grado de ho-

mogeneidad existente en las abundancias relativas de las especies y tiene su origen en el

trabajo de Lloyd y Ghelardi (1964). Patten (1962) y Margalef (1957) emplearon un

índice de redundancia para medir un concepto muy similar. Lloyd y Ghelardi ( 1 964) ex-

plicaron que el término homogeneidad (evenness) se refiere a la absoluta igualdad de las

abundancias relativas, mientras que "equitatividad" (equitability), que en español es un tér-

mino homónimo con significado distinto, se refiere al grado de homogeneidad relativa a

un estándar específico, tal como la homogeneidad del modelo varilla rota ("broken

stick") de MacArthur (1957). Sheldon (1969) denominó al concepto equitatividad

(sensu stricto) diversidad relativa, un término que Kohn (1968) ha usado para crear un ín-

dice de heterogeneidad.

Frontier y Pichod- Víale (1991) prefieren el término regularidad en lugar de equi-

tatividad para evitar confusión.

Peet (1974) no recomienda el uso de índices de heterogeneidad o de otros índices re-

lacionados de forma relativizada (por ejemplo, J' de Pielou, 1966) para medir la equita-

tividad a menos que el número total de especies en el universo de muestreo sea cono-

cido, algo que raramente ocurre en ecología.

Las relaciones o cocientes de Hill (1973) brindan, según Peet (1974), un método

potencialmente útil para examinar la equitatividad de una comunidad pero este enfoque no

ha sido completamente explorado y los cocientes son a menudo difíciles de interpretar.

Estos cocientes de Hill son E
}

= ln(N
i

)/ln(N
Q), que equivale al índice de equitativi-

dad de Pielou (1966); E
2

= Nj/N , que no es más que el índice de equitatividad de Shel-

don (1969); E
3

= (Nj - 1)/(N
Q

- 1) que es el de Heip (1974); y la relación N/N
1

de Hill

(1973) que se identifica como E
4

. Los índices E
,
E

2 y E
3

son muy dependientes del número

de especies en la muestra (Ludwig y Reynolds, 1988).

A pesar de los inconvenientes de los índices de equitatividad relativizados, por razo-

nes prácticas (a falta de otra alternativa convincente) éstos siguen siendo de aplicación ge-

neralizada (sobre todo J' de Pielou, 1966).

Un paliativo, con fines de estandarización, fue recomendado por Alcolado (1984),

quien toma como número de especies, el acumulado en el justo punto de comienzo de

estabilización de la curva acumulativa del índice de heterogeneidad. Para ello, argu-

menta que las especies que por su rareza no influyen en el valor de la heterogeneidad ca-

recen de peso en la estructura de la comunidad (no se refiere al peso funcional que pue-

den tener dichas especies). Atendiendo a Frontier y Pichod- Víale (1991), esas espe-

cies pueden considerarse como no pertenecientes a la comunidad y presentes por acci-

dente (desde un punto de vista estrictamente estructural, y sobre todo si se trabaja con H'

que de por sí es más sensible a las especies raras). Asi, un tiburón puede aparecer estruc-

turalmente como una especie rara e insignificante en una muestra de peces, sin embargo,

desde el punto de vista funcional, la importancia de este depredador es incuestionable.

Ludwig y Reynolds (1988) recomiendan el índice E
5

= (N
2

- l)/(N
l

- 1) que denominan
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cociente de Hill modificado (es una modificación de E ) ya que da un valor nulo cuando

sólo existe una especie y su cómputo no depende del número de especies de la muestra.

Debido a que el número de especies está presente tanto en el numerador como en el de-

nominador, se cancela el impacto del número de especies de la muestra. Por estos moti-

vos, este índice de equitatividad merece ser probado en la práctica.

SELECCIÓNDE ÍNDICES DEDIVERSIDAD

Ningún índice de diversidad ha recibido el soporte de la mayoría de los investigado-

res de campo (Magurran, 1988). De acuerdo con Peet (1974), un investigador debe se-

leccionar o diseñar un índice haciendo énfasis en el aspecto de la diversidad que más le in-

teresa medir, teniendo en cuenta sus respuestas, es decir, cómo responden éstos a los

cambios que se producen en la estructura comunitaria. También propone que cuando se des-

conoce la relación especie-abundancia subyacente y el número real de especies en el uni-

verso de muestreo, no pueden estimarse la riqueza de especies ni la equitatividad y en

éste caso recomienda el concepto de heterogeneidad. Por razones prácticas actualmente no

dejan de ser ampliamente aplicados los tres conceptos.

Una situación que obliga a aplicar el concepto de riqueza de especies como n°, libre de

cualquier influencia de las abundancias relativas de las especies componentes, lo tene-

mos con las comunidades de peces. La influencia de grandes cardúmenes monoespecífi-

cos que eventualmente irrumpen en un área producen cambios erráticos importantes en la

heterogeneidad que hacen difícilmente interpretables los datos, dando lugar a que pue-

dan encontrarse índices más altos en un lugar en estado de estrés que en uno no afectado.

Para ello sería recomendable un índice de riqueza que no fuera función del número de

individuoso biomasa colectada, sino del área de muestreo. Un ejemplo sería la estima-

ción del número de especies a partir de la tendencia asintótica del incremento del nú-

mero de especies con el área de muestreo acumulada. De no llegarse al valor asintótico,

puede ser suficiente una comparación de las tendencias de las curvas. Ambos procedi-

mientos reflejan la concentración espacial de la diversidad, o sea, la exuberancia.

Es conveniente aclarar que los índices de riqueza de Margalef, Odumy Menhinick

de forma indirecta están influenciados por la abundancia relativa de las especies (las

abundancia relativas no aparecen en las fórmulas de esos índices). Cuando hay una especie

muy predominante se reduce la posibilidad de inclusión de otras especies en una muestra

de determinado tamaño, de ahí su influencia sobre esos índices.

Por otra parte, la equitatividad es un reflejo del grado de constancia ambiental a que

está sometida una comunidad fuertemente conectada con el ambiente abiótico (sensu

Bradbury, 1977) lo que no parece ser el caso en los peces por sus fuertes interacciones

biológicas entre sí y con otros taxa.

Por razones obvias, no queda otra alternativa que una aproximación a la realidad me-

diante el uso de los imperfectos índices de equitatividad con que actualmente se cuenta,

aunque debe explorarse más el uso del índice E .

Cada problema de la ecología debe ser enfrentado con las herramientas conceptuales

y metodológicas históricamente disponibles y eso debe ser tenido en cuenta por el inves-
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tigador en ecología aplicada, en un mundo donde la civilización causa estragos a una ve-

locidad inusitada (más aún siendo una ciencia reconocida como inexacta o blanda).

Heip y Engels (1974) tras una comparación de varios índices de diversidad (riqueza

de especies, heterogeneidad y equitatividad) concluyen que en la comunidad estudiada

el índice de heterogeneidad de Shannon (ya sea en su forma habitual H' o como Exp H')

y el índice de equitatividad de Heip (1974) son los mejores, aunque advierten tener pru-

dencia en extender esos resultados a otras comunidades, sobre todo donde la distribución

espacial sea muy agregada.

En todo caso debe estimularse el uso de índices que sean simples en su aplicación y fá-

ciles de interpretar ecológicamente (Peet, 1974; Magurran, 1988). Los índices de la

serie propuesta por Hill (1973) a partir de la fórmula de Renyi (1961) cumplen ambos re-

querimientos (Exp [H'] y l/X) y además tienen como unidad a la especie en vez de bitios,

natios, probabilidades u otra unidad de discutible significado ecológico. Ambos índices se-

rán suficientes para responder cualquier pregunta que un índice de heterogeneidad puede

responder (Peet, 1974).

No obstante Magurran (1988) no considera a los índices de Shannon y de Simpson

como los más recomendables pues aparte de ser sesgados, refiere que sus habilidades

discriminantes entre muestras son solo moderadas. Dicha autora sugiere el uso combi-

nado del índice a de la curva de la serie logarítmica; el índice de dominancia de Ber-

ger-Parker (1970) y una medida de riqueza de especies como el número de especies S o

el índice de riqueza de Margalef (1951). Paradójicamente, se trata de índices compara-

tivamente poco usados. Además, añade que no debe desecharse el uso del índice de

Shannon (o el de Simpson) dada sus largas historias de uso preferente. Igualmente, acon-

seja examinar los diagramas de rangos-frecuencias.

Krebs (1989) recomienda un enfoque empírico sugiriendo el uso simultáneo de: las cur-

vas de Whittaker del logaritmo de la abundancia contra el rango de las especies, el estimado

de la riqueza de especies usando el método de rarefacción, el ajuste de la serie logarítmica

o de la curva log-normal a los datos, y el inverso del índice de Simpson o la forma expo-

nencial de la función de Shannon para describir la heterogeneidad.

Por su parte, Ludwig y Reynolds (1988) recomiendan los números de diversidad de

Hill (1973) N y N
2

(Exp H' y l/X\ respectivamente) por considerarlos más interpretables

que otro índices y tener como unidad número de especies. Ellos recaban en la no utiliza-

ción de R ,
R

2 y R
3

a menos que se cumplan las relaciones funcionales correspondientes,

lo que consideran poco probable. Comoíndice de riqueza recomiendan a S* del modelo

log-normal, pero pienso que en ese caso debería cumplirse un buen ajuste con el modelo.

Hengeveld, Edwards y Duffield (1995) refieren que debido al tiempo que con-

sume y lo poco práctico que resulta obtener datos de abundancia relativa de las especies,

los índices de heterogeneidad y de equitatividad tienden a ser útiles sólo en relativa-

mente pocas áreas bien estudiadas. Por otra parte, añaden que los índices de heteroge-

neidad por su carácter combinado pueden ser difíciles de interpretar, además de que el

uso de muchos de ellos se basa en suposiciones de muestreo que no son fáciles de cum-

plir. Por esta razón, según ellos, los ecólogos a menudo prefieren trabajar con los com-

ponentes de riqueza y equitatividad separadamente. También refieren dichos autores que
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un análisis separado de esos componentes de forma paralela da una visión sobre los cam-

bios que ocurren en el tiempo o las diferencias entre comunidades ecológicas, lo que de

hecho ha sido probado reiteradas veces en la práctica.

La distinción teórica entre índices calculados (H y 1/X) y estimados (IT y 1/a.'), am-

pliamente descrita por Pielou (1966 y 1975), parece tener escaso valor práctico, de ahí que

el índice de Brillouin (1956) cae cada vez más en desuso. En todo caso, este índice es el

que debe aplicarse para muestras que se sabe que son sesgadas, como las de trampas de in-

sectos y por lo tanto no representan a la comunidad (Magurran, 1988). Para comparar va-

lores del índice de Brillouin (1956) se requiere igual tamaño de las muestras. Según

Krebs (1989), la diferencia entre ambos tipos de índices se hace muy pequeña cuando

las muestras son grandes.

Por último, es conveniente señalar que los diferentes métodos estadísticos ensayados

para el cálculo de la varianza del índice de heterogeneidad (Pielou, 1966; Jack-knife

[Tukey, 1958], etc.), aparte de sus resultados diferentes, a veces dan estimados que no

coinciden con las varianzas reales obtenidas mediante muestras replicadas in situ (datos

personales inéditos). Por otro lado, son muy pocos los autores que toman en cuenta ese es-

tadígrafo en sus publicaciones.

Magurran (1988) recomienda el procedimiento estadístico "jack-knife" para reducir

el sesgo de los índices estadísticos de diversidad, así como para la obtención de sus in-

tervalos de confianza y permitir comparaciones estadísticas cuando no se trabaja con

muestras replicadas. Los muéstreos replicados son los ideales pero pueden resultar costosos

en tiempo y recursos.

En cuanto a la base del logaritmo a utilizar en el índice de Shannon, Krebs (1989)

refiere que puede ser cualquiera y brinda las siguientes conversiones:

H'(log base 2) = 3.321928 H'(log base 10)

H'(log base e) = 2.302585 H'(log base 10)

OTRASCONSIDERACIONESACERCADELOS ÍNDICES DEDIVERSIDAD

Varios autores se proponen ampliar las concepciones sobre la diversidad y el espectro

de bioindicación de los índices de diversidad. En este caso específico se refieren a los

índices de heterogeneidad. Así pueden ejemplificarse, entre otras sugerencias:

- las valoraciones de la reproducción de los individuos teniendo en cuenta los patro-

nes de fertilidad y supervivencia (Lloyd, 1964).

- la proposición de métodos (ecuaciones) matemáticos de desmembración del índice

de heterogeneidad H' por categorías taxonómicas (Pielou, 1967 y 1975).

- modificaciones de los índices para tomar en cuenta las variaciones intraespecíficas

(sexos, fases larvales, clases de talla, etc.) que pueden desempeñar papeles diferentes en

la comunidad (Hendrickson y Ehrlich, 1971).

- no considerar sólo el número de especies sino también los tipos morfológicos (mor-

fos) para lo que se crea un método de agrupamiento de "distancia taxonómica" usando

un tipo de distancia euclidiana (Findley, 1973).
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Según Pecenko (1982), estos intentos de ampliar el concepto de la diversidad, en ge-

neral, deben ser considerados como búsquedas empíricas sin base teórica suficiente.

Otros autores, entre ellos Williamson (1973), sugieren que es necesaria la creación de

una matriz cuyos elementos sean los indicadores de la interacción entre diferentes po-

blaciones (especies). En este sentido, Pecenko (1982) subraya que ese enfoque presu-

pone la reestructuración substancial de la propia concepción de la diversidad como com-

plejidad de interacción (complejidad funcional), en vez de la concepción original de la di-

versidad como complejidad de estructura.

Otro problema importante está relacionado con el criterio de Hurlbert (1971) de

distinguir las abundancias de las especies de su importancia en la comunidad. Al res-

pecto Pecenko (1982) aclara que la diversidad (heterogeneidad) como generalmente se mide

(y está conceptualizada) es un aspecto estructural de la comunidad y que por lo tanto las

especies raras, en ese sentido, son componentes de segundo orden independientemente de

su importancia funcional (su papel en la comunidad). Por ello añade que no es sustenta-

ble el argumento de que los índices de diversidad (heterogeneidad) son inadecuados de-

bido a su poca sensibilidad ante las especies raras que pueden desempeñar un papel im-

portante en el ecosistema.

Según Pecenko, el criterio de que el peso de un árbol es una medida inadecuada ya que

es poco sensible a las hojas, funcionalmente tan importantes para el árbol, también re-

sulta improcedente. Los índices de diversidad no presuponen que la especie más abundante

es la más importante en la comunidad (Dickman, 1968) y la relevancia de la especie no

se refleja con la necesidad de considerar su influencia relativa en la valoración de la di-

versidad de dicha comunidad (Pecenko, 1982); para ello existen otras vías específicas.

A mi entender, ello es extensivo a las sugerencias de que es más conveniente calcular

los índices a partir de los valores de biomasa de las especies que de sus abundancias nu-

méricas, arguyendo que la biomasa lleva implícito un gasto energético en su acumula-

ción. Por ello no comparto la preocupación de Dickman (1968) de que al usar H' se su-

bestima la importancia de animales raros pero con gran tamaño.

Tal parece que se ha querido convertir a los índices de diversidad en algo así como una

pócima mágica para cuya elaboración las brujas usan cuanto ingrediente tienen a mano.

Los índices de diversidad pueden ser calculados ya sea con números de individuos o

con biomasa, según las dificultades inherentes a un recuento (por ejemplo, en algunas

comunidades vegetales) o atendiendo a criterios específicos de los investigadores (bastantes

dispares, por cierto).

Según Ludwig y Reynolds (1988), cuando se usa biomasa y productividad en vez

de número de individuos, los métodos usuales de computar las varianzas de los índices de

diversidad ya no son apropiados.

En caso de especies difíciles de determinar, o de ciertos géneros que no pueden ser tra-

tados a nivel de especie, o de un número de especies demasiado grande, es posible calcular

una diversidad de géneros, o de familias, etc. (Frontier y Pichod- Víale, 1991).

Frontier (1985) plantea la posibilidad de que las biomasas y los números de indivi-

duos no sigan la misma ley y que pueden ser considerados dos significados ecológicos de

la diversidad. Uno de ellos toma en cuenta como señal más importante la presencia de
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individuos de cada especie enfatizando la pronosticabilidad del ambiente (significado

bioindicativo); y el otro, enfoca a la biomasa (o la energía) y se refiere a la necesaria va-

riedad de flujos de energía en una trama alimentaria o energética (significado funcional).

Los dos puntos de vista son amplios y dependen del investigador, como también de-

pende la selección del taxoceno al que se le aplica el estudio de la diversidad.

En general, el ecólogo ve en cualquier medida de diversidad una expresión de la can-

tidad de interacciones de sistemas de retroalimentación o de cualquier tipo de relaciones

en un conjunto determinado de especies (Margalef, 1980, 1993; Frontier y Pichod-

Viale, 1991).

Fundamentándose en las diferencias entre los índices estimados con biomasa y con

número de individuos, Warwick (1986) propone un método que evalúa el grado de se-

veridad del ambiente (contaminación específicamente) utilizando y comparando las cur-

vas de dominancia obtenidas con biomasa y con número de individuos.

Por su parte, McManus y Pauly ( 1 990) con el mismo fin y fundamento, proponen un

índice (SEP) que no es más que el cociente de H' estimado con biomasa entre H' esti-

mado con número.

No obstante, ello no siempre parece ser así ya que en determinados grupos marinos sé-

siles (esponjas, gorgonáceos, corales, ascidias) esas interacciones, si existen, tienden a

ser limitadas, poco selectivas, débiles o poco importantes y por lo tanto no existe una

evidente relación directa entre la diversidad y el número de interacciones. Esos grupos pre-

sentan una elevada componente de conexidad sistema-ambiente (Alcolado, 1984). La es-

tructuración de esas comunidades parece ser del tipo lotería.

La supuesta relación entre la diversidad y la cantidad de interacciones biológicas

puede ser más válida en sistemas constituidos por varios niveles tróficos o en taxocenos

cuyos miembros interactuan activamente entre sí, o sea, con elevada componente de co-

nexidad intrasistémica. La correlación entre la diversidad y la cantidad de interacciones en

una comunidad es un tópico actualmente cuestionado y en discusión. Por lo pronto, esta

correlación no siempre parece cumplirse (Begon, Harper y Townsend, 1990).

Krebs (1989) puntualiza que lo primero que hay que definir antes de medir la diver-

sidad es la clasificación taxonómica clara del objeto de estudio. Esta puede abordarse vá-

lidamente a nivel de especies, géneros u otra jerarquía taxonómica incluso infraespecífica.

La escala espacial con que se enfoca la diversidad es otro tema que aún es tomado en

cuenta en la ecología actual (véanse Magurran, 1988; y Hengeveld et al., 1995).

Whittaker (1960, 1965, 1969, 1972) distingue varios tipos de diversidad:

- diversidad de patrón, es el grado de heterogeneidad de composición entre muestras

tomadas de un habitat homogéneo.

- diversidad alfa (a) o diversidad dentro del hábitat ("within habitat"). Es la riqueza de

una asociación de especies potencialmente interactiva. Su unidad es número de especies.

- diversidad beta ((3) o diversidad entre habitat ("between habitats"). Referida a los

cambios de composición y estructura de las comunidades a través de gradientes de habi-

tat o fisiográficos. Más que un índice de diversidad es un índice de cambio o de diferen-

cia de diversidad (ver Magurran, 1988 y Hengeveld et al., 1995), pues es una tasa o pro-

porción representadas en términos de índices de similaridad o tasas de cambio de las es-
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pecies. Carece por tanto de dimensión o es una diferencia de diversidad. Hengeveld et al.

(1995) plantean que la definición más simple de P es el cociente de la diversidad y de

una región y la diversidad a promedio de áreas locales dentro de esa región, o sea:

(3 [adimensional] = y [taxa] I P [taxa]

- diversidad gamma(y), o diversidad global o regional, que se refiere al paisaje com-

pleto, por ejemplo, de las montañas, la selvas, los arrecifes, etc. Se plantea que es un

compuesto de alfa y beta. Hengeveld et al. (1995) la consideran una diversidad dentro

del habitat pero a mayor escala (paisaje, región, país y, raramente, continente).

- diversidad delta (5), que es la diversidad "intrabiogeográfica", o sea el cambio en la

composición y abundancia de las especies entre áreas de diversidad gamma.
- diversidad épsilon (£) o diversidad biogeográfica, o sea la integración de las diver-

sidades gammade una región biogeográfica.

Según Peet (1974), estas formas no siempre son fáciles de distinguir y muchas di-

versidades alfa en la literatura están influenciadas por variaciones dentro de hábitats su-

puestamente homogéneos y pueden ser interpretadas como diversidades beta. Por ese

motivo, si se quiere obtener una diversidad alfa es preciso evitar en lo posible unir mues-

tras pertenecientes a diferentes puntos de un gradiente ambiental como hacen algunos

autores. Así, por ejemplo, si se desea conocer el comportamiento de la diversidad de una

comunidad sésil a lo largo de un perfil transversal de un arrecife, es preferible caracteri-

zar de forma discreta, diferentes puntos separados a lo largo de un gradiente de profundidad

(muéstreos isobáticos) que obtener una "serie" continua de muestras a lo largo del perfil

y luego agruparlas por intervalos de profundidad; por ejemplo, 0-5 m, 5-10 m, 10-15 m,

etc. Esos intervalos indudablemente encierran notables variaciones clinales de iluminación

y agitación del agua (sobre todo a menores profundidades).

Para finalizar, no por gusto se ha pasado por alto aquí lo relativo a los diversos modelos

de distribución de rangos-frecuencias relacionados con la estructura y diversidad de co-

munidades (exceptuando el modelo empírico sugerido por Frontier). Las dificultades

teóricas y prácticas que encierra la aplicación de esos modelos han sido claramente su-

brayadas por Pielou (1975), Frontier (1985); y Frontier y Pichod- Víale (1991). Los

últimos autores, de forma sucinta, describen las limitaciones de los modelos, más o me-

nos como sigue:

Si bien buscar ajustes de las distribuciones empíricas de rangos-frecuencias a los mo-

delos descritos es un ejercicio interesante, la práctica demuestra que la mayoría de las

veces un modelo o bien no se ajusta correctamente a una distribución observada, o bien se

ajusta a varios o todos los modelos. En el último caso no es fácil, ni quizás justificado, de-

terminar cual es el mejor de los modelos. Los trazados que ofrecen los unos o los otros di-

fieren poco, las pruebas estadísticas suelen conducir a las mismas conclusiones de acep-

tación o rechazo para varios modelos, y las variaciones mostradas por los criterios de

ajuste a los diferentes modelos son demasiado débiles para que sea razonable utilizarlos

como criterio de selección. En ocasiones una parte del trazado de la distribución de la

muestra se ajusta a un modelo y la otra parte, a otro.

Los autores refieren que es probable que el arsenal de modelos disponibles es insufi-

ciente. Por otra parte, añaden que las interpretaciones de los ajustes son ingenuas o por-
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tan un alto grado de abstracción, y que (y en ello coinciden con Magurran, 1988) un

ajuste a un modelo u otro no se considera una confirmación de la hipótesis explicativa

que este expresa. Se conoce que en la estadística la misma distribución de probabilidad

puede ser obtenida a partir de escenarios explicativos diferentes. Por estos motivos los

modelos sólo pueden ser considerados útiles como esquemas descriptivos. La descrip-

ción empírica de los diagramas de rangos-frecuencias propuestos por Frontier (1985)

(y complementados por la indicación de las especies que ocupan los primeros rangos) es

aparentemente la única opción, teniendo en cuenta que no supone (ni lo requiere) un mo-

delo teórico subyacente.
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